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一氧化氮 ( NO) 是大气污染中的一种重要成份 , 如
汽车尾气、化工生产排出的废气等等。 近 年 来 , NO 作
为信号分子的研究备受关注。现简要介绍 NO 在植物
中的生物合成、主要生 理 功 能 以 及 信 号 转 导 的 作 用 机
制。
1 NO 的生物合成
在植物中,NO 的产生主要有 3 种途径。一是通过
类 动 物 NOS 蛋 白 催 化 ; 二 是 由 亚 硝 酸 盐 通 过 NADPH
硝酸还原酶 ( NR) 酶促反应合成;三是通过非 酶 促 反 应
生成, 包括以抗坏血酸作为还原剂与亚硝酸反应放出
NO 以及由类胡萝卜素通过光 介 导 的 亚 硝 酸 盐 的 转 化
非酶促反应产生 NO。在植物中合成的 NO 以气态方式
通过植物器官的转运是很有限的, 其他溶解转运形式




NO 已证明在植物生长、发育 、衰 老 、乙 烯 释 放 、抗
病 和 对 环 境 胁 迫 等 各 种 不 同 形 式 的 响 应 中 发 挥 重 要
作用。低浓度 NO 可以诱导叶片伸长 , 刺激根的生长 ,
高浓度下则起抑制作用。NO 刺激种子萌发 ; 刺激去白
化;抑制胚轴延长。实验表 明 , 低 浓 度 的 NO( 100 nM~
1 !M) 可 以 减 少 由 于 除 草 剂 导 致 的 叶 绿 素 丧 失 的 程
度 、离 子 渗 漏 、坏 疽 和 落 叶 、脂 质 过 氧 化 、Rubisco 以 及
D1 蛋白的损失、mRNA 的破坏。Laxalt 等 [2]认为 NO 介
导 的 叶 绿 素 保 护 来 源 于 对 抗 活 性 氧 ( ROS) 毒 性 , 保 护
膜的完整性。NO 调节叶绿体的光合磷酸化 , 抑制 PS2
电 子 传 递 活 性 , NO 也 抑 制 穿 过 类 囊 体 膜 的 由 光 诱 导
的 pH 梯度形成 ; 研究表明 NO 还是光合 ATP 合成的
可逆抑制剂。
NO和 豆 血 红 蛋 白 ( Lb) 紧 密 联 结 , 形 成 NO- Lb 复
合物。NO 与 Lb 的结合 , 抑制了后者的携氧能力 , 因为
NO- Lb 是很稳定的复合物。NO- Lb 复合物可以和 O2.-
和 ( 或 ) H2O2 反 应 , 从 而 可 能 避 免 ROS 对 根 瘤 的 损 害 。
与 此 相 反 , NO 似 乎 对 固 氮 有 毒 害 效 应 ; NO 和 NO- Lb
通过与 Fe- S 簇的反应抑制固氮酶的活性。
在衰老的豌豆叶片中 , NO 与乙烯同时释放 , 在成
熟果实中 NO 浓度要低于在未成熟果实中浓度 , 而且
NO浓度在衰老的花中要低于新鲜的花朵。研究表明在
许多植物中 NO 和乙烯含量 呈 负 相 关 , 在 植 物 开 花 和
衰老期间的器官发育过程中,NO 的产生率要远高于乙
烯,因此可以认为,NO 是植物的衰老延迟因子。
研究证实 : 在大麦糊粉层细胞 , 过氧化氢酶 ( CAT)
和 超 氧 化 物 歧 化 酶 ( SOD) 含 量 在 用 赤 霉 素 ( GA) 处 理
的糊粉层细胞是显著减少的。在 NO 供体存在情况下
细胞程序性死亡 ( PCD) 得到延缓 , 与此同时 , 用 GA 处
理 糊 粉 层 细 胞 可 以 延 缓 CAT 和 SOD 的 活 性 下 降 , 推
测 NO 是大麦糊粉层细胞内源性 PCD 调节因子。
还 有 研 究 表 明 , NO 可 直 接 结 合 于 铁 调 节 蛋 白
( IRP) 的铁硫中心 , 使之解聚 ; 也可螯合铁 使 细 胞 内 铁
降低而间接发挥作用。NO 现 已 证 明 可 以 抑 制 番 茄 的
顺 乌 头 酸 酶 , NO 供 体 可 以 诱 导 铁 蛋 白 在 mRNA 和 蛋
白质水平上积累。在这一由 NO 介导的铁蛋白转录积
累过程中 , 铁不是必需的 , 而 NO 对于铁诱导的铁蛋白
的积累则是必需的。
3 NO 对生物和非生物胁迫响应
在 植 物 与 病 原 相 互 作 用 中 , NO 可 以 缓 解 一 些 发
生在马铃薯中由 ROS 引起的诸如 DNA 断裂、离子渗
漏和细胞死亡等损伤。NO 可 以 刺 激 感 染 组 织 细 胞 壁
的木质化。NO 和过氧化氢 相 互 作 用 诱 导 植 物 细 胞 死
亡 , 二 者 的 比 例 非 常 重 要 , 比 例 相 等 时 , 导 致 细 胞 死
亡 , 任 何 一 种 过 量 都 可 以 清 除 另 一 种 , 并 使 细 胞 免 于
死亡。正常生理情况下 , 细胞质、线粒体和细胞外 SOD
的 催 化 活 性 可 以 快 速 歧 化 超 氧 阴 离 子 O2. - 为 H2O2 和
分子氧。而高浓度的 NO 可以和这种歧化反应竞争 , 导
致 ONOO- 的形成 , 从而损伤 蛋 白 质 、脂 、RNA 和 DNA。
NO 在生物胁迫下的互相矛 盾 的 效 应 依 赖 于 其 浓 度 的
不同 , 在低浓度下 NO 可以终止自由基介导的脂质氧
化 从 而 扮 演 保 护 角 色 ; 在 高 浓 度 下 , 它 与 产 生 有 毒 产
物的活性氧有协同效应。
在水分和短时热胁迫情况下都可以检测到 NO 产
生的增加 , 用高浓度 NO 处理豌豆叶片可以诱发胁迫
症 状 ; NO 供 体 SNAP 可 以 增 加 叶 绿 素 荧 光 , 用 浓 度 相
当 于 1mM NO 的 SNAP 处 理 豌 豆 叶 片 可 以 看 到 脂 质
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氧 化 酶 ( LOX) 活 性 显 著 降 低 ; 这 些 结 果 表 明 , 高 浓 度
的 NO 也可以是植物的胁迫诱导因子。
在 缺 水 胁 迫 下 , 植 物 激 素 脱 落 酸 ( ABA) 被 诱 导 合
成 , 通过一系列复杂的 信 号 级 联 机 制 诱 导 气 孔 关 闭 。
NO 是 一 个 介 导 ABA 诱 导 的 气 孔 关 闭 的 关 键 性 信 号
分子 , 外源性和内源性 NO 有助于 ABA 依赖的气孔关
闭。NR 介导的 NO 的合成对于 ABA 诱导的气孔关闭
是必须的。通过对 ABA 不敏感株 abi1- 1 和 abi2- 1 的
研究表明:在 ABA 信 号 转 导 级 联 反 应 中 ,ABI1 和 ABI2
的蛋白磷酸酶是 NO 的下游事件。
此外 , Helena 等报道 , 机械胁迫增强类 NOS 活性
在拟南芥中的表达。用臭氧处理拟南芥可以诱导 NOS
活性 , 并引起水杨酸 ( SA) 的积累和细胞死亡 ; NO 处理
也 可 以 增 加 臭 氧 诱 导 的 乙 烯 生 成 量 并 加 重 对 叶 片 的
损伤 , 这些都表明 , NO 广泛参与了植物对 非 生 物 胁 迫
的应答过程。
4 NO 介导的信号转导
研究证实 , 气孔对 NO 的某些应答反应可能通过
cGMP 介导的环核苷酸门控离子通道( cyclic nucleotide-
gated ion channels, CNGCs) 的激活来发挥作用。同时, 针
对哺乳动物可溶性 GCα1 亚单位的抗体也在云杉中检
出, 都提示 NO/cGMP 依赖信号途径同样可能存在于植
物中。NO 介导的在番茄中针对番茄花叶病毒 ( tobacco
masaic virus, TMV) 的 PAL 表达的激发可以为 GC 抑制
剂部分阻断, 这也提示存在 cGMP 依赖和非依赖途径。
在 NO 诱导的拟南芥 PCD 中 , 也需要 cGMP 的合
成 , GC 抑 制 剂 可 以 阻 止 NO 介 导 的 PCD, 这 种 抑 制 可
以 通 过 外 加 具 有 细 胞 通 透 性 的 cGMP 类 似 物 8- 溴 -
cGMP 解除。然而 8- 溴- cGMP 单独并不诱导 PCD, 提
示 cGMP 的合成对 NO 应答是必要条件 , 但不是 充 分
条件。
在 通 常 情 况 下 , ROS 被 认 为 是 涉 及 到 植 物 信 号 网
络交叉耐受的最可能的介导因子 , 但 NO 的特殊性质
( 自由基、小分子、非极性、短效、对生物膜的高度 透 过
性 ) 使得它在同时触发 不 同 信 号 的 过 程 中 成 为 一 个 很
好的信号因子。
除了上述 cGMP 途径 , NO 也可以不通过 cGMP 发
挥 作 用 , 如 通 过 关 键 转 录 因 子 S- 亚 硝 基 化 作 用 或 者
是直接调控离子通道。线粒体和细胞质的顺乌头酸酶
是 NO 毒性的主要靶分子 , 其抑制作用是 NO 与 O2.- 反
应形成的 ONOO- 引起 , 而不是由 NO 直接引起。NO 把
胞 质 顺 乌 头 酸 酶 转 化 为 一 种 mRNA 结 合 蛋 白 ,从 而 抑
制 了 铁 蛋 白 的 积 累 , 并 引 起 自 由 铁 的 积 累 , 然 后 通 过
Fenton 反应催化 ROS 形成。
NO 通 过 扩 散 作 用 进 入 细 胞 核 激 活 或 者 抑 制 转 录
因子 , 从而调控基因表达 ; 另一方面 , 也 可 能 通 过 信 号
级联反应调控转录因子活性。一个 NO 的潜在靶分子
是病原诱导的加氧酶 ( PIOX) , 这是一种涉及到植物防
卫应答的酶 ; 最近也有研究表明 NO 参与介导拟南芥
由 UV- B 诱 导 的 CHS( chalcone synthase) 基 因 的 表 达 。
与此同时 , 用 NO 处理拟南芥培养细胞可以强烈诱导
AOX1a 的转录 , 并可观察到细胞通过交替 途 径 显 著 增
强 了 呼 吸 作 用 , 这 一 结 果 表 明 : NO 诱 导 AOX1a 基 因 ,
通过提高 AOX 活性拮抗 NO 的毒性。
5 问题及展望
最近几年对 NO 在植物中生物效应和信号转导机
制的研究大大增加了 , 然 而 对 于 它 的 生 物 合 成 途 径 的
起源仍然不是很清楚。因此 , 对 NOS 的鉴定和相关生
化性质的研究 , 以及 对 其 编 码 基 因 的 进 一 步 确 认 仍 是
当前需首要解决的问题。由于 NO 内源合成途径的多
样性 , 对 NO 生物合成来源的分类鉴定也很有必要。现
在 已 知 胞 内 涉 及 NO 应 答 包 括 cGMP 的 产 生 、cADPR
以及胞质钙的上升 , 但 对 这 些 过 程 的 精 确 生 化 和 细 胞
性质的细节尚不清楚 , 同时 NO 应答细胞下游信号分
子的定量分析 , 负责 这 些 信 号 分 子 合 成 和 降 解 的 酶 的
鉴定和编码基因的克隆也是亟待解决的问题。对于这
些问题可以应用分子 生 物 学 手 段 进 行 研 究 , 此 外 模 式
植 物 拟 南 芥 突 变 株 的 筛 选 应 用 也 为 这 些 效 应 的 研 究
提供了很好的工具。 相 信 随 着 研 究 手 段 的 不 断 创 新 ,
一定会极大丰富对植物中 NO 信号分子的认识。
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更 正
我 刊 2005 年 从 第 2 期 至 第 10 期 连 载 的“2004 年
第 15 届 国 际 生 物 学 奥 林 匹 克 竞 赛 试 题 ” 的 作 者 之 一
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